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Resumo.  A maioria dos seres-vivos enfrenta variações diárias e sazonais da temperatura ambiental, 
as quais afetam processos fisiológicos e bioquímicos. Esta revisão abordará alguns dos efeitos dessas 
variações sobre os ritmos circadianos de diferentes espécies. Primeiramente será discutido como 
o oscilador circadiano, que gera esses ritmos, mantém seu período estável, mesmo em diferentes 
temperaturas. Em seguida, serão apresentados casos em que a informação temporal do ciclo diário de 
temperatura pode ser processada pelo oscilador, tornando esse ciclo uma pista ambiental importante 
para a sincronização dos ritmos circadianos. Por fim, será abordada a plasticidade da expressão rítmica, 
através de exemplos nos quais a modulação do ritmo circadiano pela temperatura ambiental ocorre 
sem que o oscilador seja diretamente afetado.
Palavras-chave.  Arrastamento, compensação à temperatura, mascaramento, ritmos biológicos.
Abstract. Most living beings face daily and seasonal changes in the environmental temperature, which 
affect physiological and biochemical processes. This review will cover some effects of these temperature 
changes upon circadian rhythms of different species. First, it will be discussed how the circadian 
oscillator, which generates these rhythms, maintains a stable period even at different temperatures. 
Then, some cases will be presented in which the temporal information of the daily temperature cycle 
is processed by the oscillator, suggesting the importance of this cycle as an environmental clue to the 
synchronization of circadian rhythms. Finally, the plasticity of rhythmic expression will be explored with 
examples in which modulation of the circadian rhythm by environmental temperature occurs without 
the oscillator being directly affected. 
Keywords. Biological rhythms, entrainment, masking, temperature compensation.
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Ritmos circadianos
Diversas variáveis ambientais, como temperatura, intensi-
dade luminosa e umidade relativa, variam de forma cíclica 
e previsível, resultando em ciclos ambientais, dentre os 
quais os mais evidentes são aqueles com período de 24 ho-
ras, decorrentes da rotação da Terra. Para o organismo so-
breviver e garantir sucesso reprodutivo nesses ambientes 
altamente cíclicos é importante que processos fisiológicos 
e comportamentais ocorram em fases específicas de cada 
ciclo, ou seja, que eles sejam expressos de forma rítmi-
ca e sincronizada com os ciclos ambientais (Pittendrigh, 
1960). Dessa forma, observamos ritmos diários de diver-
sas variáveis biológicas, como, por exemplo, o ritmo diário 
de atividade-repouso, expresso por muitos animais. Por 
muito tempo, acreditou-se que os ritmos biológicos diá-
rios eram uma mera reação à presença ou ausência de luz, 
ou à alta ou baixa temperatura do dia. No entanto, hoje se 
sabe que muitos deles persistem mesmo na ausência de 
pistas ambientais cíclicas, pois são gerados endogenamen-
te (Aschoff, 1960). A endogenicidade dos ritmos permite 
que o organismo se prepare, em termos fisiológicos e com-
portamentais, para a mudança previsível decorrente dos 
ciclos ambientais e se antecipe aos desafios periódicos do 
ambiente (Enright, 1970). A geração endógena do ritmo 
é realizada por osciladores, que regem a expressão rítmi-
ca de diversas funções fisiológicas e comportamentais. A 
sincronização desses osciladores por ciclos ambientais é 
essencial para que o organismo se integre temporalmente 
ao ambiente (Moore-Ede e col., 1984). 
Quando observamos a persistência de um ritmo na 
ausência de pistas ambientais, dizemos que este está em 
livre-curso. Nessas condições o ritmo expressa o perí-
odo intrínseco (τ - “tau”) do oscilador que o controla. 
Curiosamente, o τ de um ritmo diário é sempre próximo, 
mas nunca igual, a 24 horas. Por essa razão, esses ritmos 
foram denominados circadianos, termo do latim que sig-
nifica “em torno de um dia” (Halberg, 1959). Todo ritmo 
circadiano, independente do organismo em que é expres-
so, apresenta três propriedades formais fundamentais: 
são comprovadamente endógenos, sincronizam-se com 
ciclos ambientais e apresentam compensação de seu pe-
ríodo a variações de temperatura (Marques e col., 2003). 
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Ritmos circadianos são observados em todos os gru-
pos de seres vivos, de protistas a eucariotos multicelulares. 
Notavelmente, as propriedades físicas e formais desses 
ritmos são essencialmente as mesmas em todas as espé-
cies, fato que chamou a atenção de cientistas há mais de 50 
anos (Pittendrigh, 1960). Mais recentemente, descobriu-
-se que a geração desses ritmos ocorre no âmbito molecu-
lar, cujo mecanismo consiste em alças de retroalimentação 
de transcrição e tradução gênica, formando um “relógio 
molecular”. Evidências sugerem que esse cerne de alças de 
retroalimentação é compartilhado por todas as espécies, 
embora as moléculas envolvidas nas alças variem entre os 
diversos táxons (Dunlap e col., 2004). 
Compensação do período intrínseco (τ) a varia-
ções de temperatura
 
Muitos processos fisiológicos e bioquímicos são sensíveis 
a mudanças de temperatura. Em geral, eles são acelerados 
com a elevação da temperatura e desacelerados com a sua 
diminuição. A taxa de consumo de oxigênio em animais, 
por exemplo, pode duplicar ou até triplicar quando a tem-
peratura se eleva em 10oC (Schmidt-Nielsen, 1997). Para 
calcular o efeito do aumento de temperatura nas taxas de 
qualquer processo bioquímico é utilizado um coeficiente 
denominado Q10. Grosso modo, Q10 é a razão entre duas 
taxas, do mesmo processo, medidas com 10oC de diferen-
ça da temperatura ambiente. Dessa forma, se uma taxa du-
plica com o aumento de 10oC, tem Q10 igual a 2. Se triplica, 
tem Q10 igual a 3 e assim por diante. As taxas da maior 
parte dos processos fisiológicos e bioquímicos têm Q10 en-
tre 2 e 3 (Hochachka e Somero, 2002). 
 Tendo em conta que as oscilações circadianas são 
geradas no âmbito da transcrição e tradução gênica cíclica 
(Dunlap e col., 2004), é inevitável pensar no que aconte-
ceria se as reações bioquímicas envolvidas nesta geração 
respondessem da mesma forma que outros processos às 
mudanças de temperatura. Se os mecanismos de geração 
do ritmo circadiano tivessem Q10=2, por exemplo, um 
aumento de 10oC faria o oscilador ficar duas vezes mais 
rápido, o que poderia resultar, especulativamente, em um 
τ próximo de 12 horas. Seguindo o mesmo raciocínio, a 
diminuição em 10oC resultaria em um τ de 48 horas. Isso 
certamente comprometeria a sincronização com ciclos 
ambientais e a alocação de determinado processo fisioló-
gico em uma fase específica do ciclo. 
 Essa questão começou a ser explorada experi-
mentalmente no início do século XX, quando se inten-
sificaram os estudos sobre ritmos biológicos. Em 1931, o 
biólogo alemão Erwin Bünning observou que o τ do ritmo 
de movimento foliar da planta do feijão (Phaseolus multi-
florus) era mais curto em temperaturas altas, mas que o 
Q10, de 1,3, era muito menor que o observado em outros 
processos metabólicos (citado em Sweeney e Hastings, 
1960). Após a publicação do trabalho de Bünning, outros 
estudos investigaram a questão do efeito da temperatura 
no período intrínseco. A maior parte deles encontrou Q10 
ainda mais próximos a 1 (Sweeney e Hastings, 1960). 
Foi Colin Pittendrigh (1954), entretanto, o primeiro 
a estabelecer a “independência” de τ à temperatura como 
característica fundamental dos ritmos circadianos. Pit-
tendrigh estudou os efeitos da temperatura no ritmo de 
emergência de adultos da mosca Drosophila pseudoobscu-
ra e constatou que o Q10 era 1,02. Nesse trabalho, ele res-
salta que a compensação de τ a variações de temperatura 
é essencial para que o oscilador circadiano seja um tem-
porizador confiável. Nesse sentido, a “compensação à tem-
peratura” constitui a terceira propriedade fundamental na 
caracterização de um ritmo circadiano, conforme apre-
sentado na seção anterior. Ritmos circadianos ocupam 
um status especial em meio à diversidade de ritmos bio-
lógicos pelo fato deles serem controlados diretamente por 
osciladores com a função de “relógio biológico”, alocando 
temporalmente processos fisiológicos em fases específicas 
de ciclos ambientais. Para que isso ocorra, é necessário 
que o oscilador seja sincronizado pelo ciclo ambiental em 
um processo denominado arrastamento, resultando no 
estabelecimento de uma relação de fase estável entre este 
ciclo e o oscilador. Como a relação de fase é dependente 
do período do oscilador (Figura 1), a compensação de τ à 
temperatura garante que ela se mantenha estável mesmo 
em ambientes nos quais há constantes variações de tem-
peratura (Pittendrigh, 1954). 
Salvo poucas exceções, como o unicelular Thalas-
Variável 
ambiental
Oscilador com
período curto
Oscilador com
período longo
Livre-curso Arrastamento
Figura 1. Esquema da variação da relação de fase de acordo com o perío-
do do oscilador. Em livre-curso (esquerda), quando a variável ambiental 
não apresenta oscilações, o oscilador expressa seu período intrínseco, 
que pode ser mais curto ou mais longo. Quando a variável ambiental 
passa a oscilar (coluna da direita) ocorre o arrastamento (uma das for-
mas de sincronização) e os osciladores passam a oscilar com o mesmo 
período do ciclo ambiental. Na figura, as cruzes vermelhas representam 
fases de referência do ciclo ambiental ou do oscilador. Dependendo do 
período intrínseco do oscilador a relação entre essas fases é diferente. 
Se, por exemplo, a fase de referência do ciclo ambiental for o amanhecer 
e a fase de referência do oscilador corresponder ao início da atividade 
de um animal, o animal com oscilador de período curto iniciaria suas 
atividades poucas horas antes do amanhecer e seria diurno. Já o animal 
com oscilador de período longo seria noturno, pois a atividade se inicia-
ria muitas horas depois do amanhecer. (Modificado de Aschoff, 1979).
somyxa (Sylin-Roberts e col., 1986) e mutantes do fungo 
Neurospora crassa (Loros e Feldman, 1986), Q10 próximos 
a 1 foram encontrados na maior parte dos ritmos circadia-
nos estudados. Em vertebrados, a maioria dos trabalhos 
investigando a compensação de τ à temperatura foi fei-
ta com ectotermos, mas há alguns estudos com mamífe-
ros. Animais que hibernam ou entram em torpor baixam 
consideravelmente sua temperatura corporal e seriam, 
portanto, um bom sistema para esse tipo de investigação. 
Em morcegos da espécie Myotis lucifugus, por exemplo, 
a temperatura corporal pode chegar a 3oC. Estudos com 
essa espécie demonstraram que o τ do ritmo circadiano 
de temperatura corporal é compensado a essas variações 
15Revista da Biologia (2012) 9(3)
ib.usp.br/revista
(Menaker, 1961). No entanto, em outros mamíferos, como 
no hamster-comum (Cricetus cricetus), a expressão do os-
cilador circadiano deixa de ser detectada durante a hiber-
nação ou torpor (Revel, 2007). 
Outras evidências de compensação de τ a variações 
da temperatura em mamíferos vieram de experimentos 
in vitro. Na maior parte dos animais, há um conjunto de 
células anatomicamente distinto que atua como oscilador 
circadiano central. Em mamíferos, esse oscilador localiza-
-se nos núcleos supraquiasmáticos (NSQs) do hipotálamo 
(Moore, 1983). Uma característica importante desses nú-
cleos é que a atividade elétrica, bem como as concentra-
ções das proteínas do relógio molecular, continua oscilan-
do quando são extraídos do animal e mantidos em cultura 
de tecidos. Os ritmos de disparos neuronais dos NSQs in 
vitro apresentam Q10=0,99 (Ruby e col., 1999). Porém, a 
temperaturas menores de 15oC há perda da atividade elé-
trica de neurônios dos NSQs (Miller, 1994) e de expressão 
rítmica de genes do relógio (Revel, 2007). Esses resultados 
indicam que os NSQs de mamíferos têm compensação à 
temperatura, mas, ao menos em algumas espécies, deixam 
de expressar seus ritmos quando a temperatura cai abaixo 
de determinado limiar.
Mecanismos da compensação de τ a variações 
de temperatura
É importante notar que a variação do período endó-
geno em diferentes temperaturas é pequena, mas existe, 
pois os Q10 observados são próximos, mas não exatamente 
iguais, a 1. Essa é uma das evidências de que há um me-
canismo ativo de compensação e não apenas insensibili-
dade do relógio à temperatura. Hipóteses sobre as bases 
desse mecanismo vêm sendo formuladas há mais de 50 
anos. A primeira foi de que haveria duas reações químicas 
que atuariam na determinação do período do oscilador 
circadiano. Uma delas inibiria a outra e as duas seriam 
igualmente dependentes da temperatura. Sendo assim, a 
primeira reação seria acelerada pelo aumento de tempe-
ratura, mas ao mesmo tempo seria regulada pela outra 
reação, que responderia da mesma forma à mudança de 
temperatura (Hastings e Sweeney, 1957). Posteriormente, 
abordagens semelhantes incorporaram conhecimentos 
sobre a geração das oscilações circadianas no âmbito mo-
lecular, tentando identificar, explicitamente, quais seriam 
as reações químicas em questão (Ruoff e Rensing, 2004). 
Recentemente, uma série de trabalhos com a cia-
nobactérica Synechococcus elongatus apresentaram dados 
intrigantes que apontam novas direções para os estudos 
sobre os mecanismos de compensação à temperatura, ao 
menos em procariotos (Nakajima e col., 2005). O gru-
po que estuda essa cianobactéria descobriu que o ritmo 
circadiano de fosforilação e desfosforilação de uma das 
proteínas do relógio molecular persiste mesmo quando a 
proteína é isolada, in vitro. Até então, não havia relatos de 
oscilação de fosforilação/desforforilação de uma molécula 
isolada da alça. Mais surpreendente ainda é o fato de que o 
período dessa oscilação é compensado à temperatura, re-
sultado que traz novas perspectivas para a elucidação dos 
mecanismos dessa característica fundamental dos ritmos 
circadianos (Nakajima e col., 2005). 
Sincronização por ciclos de temperatura: arras-
tamento
O fato da temperatura não causar grandes alterações 
no período endógeno não implica que o sistema circa-
diano seja insensível a ela. A seguir serão explorados os 
efeitos dos ciclos diários de temperatura ambiental sobre 
os ritmos circadianos. Será a variação diária de tempera-
tura um bom sinal para sincronizar os ritmos circadianos? 
Para responder a essa questão, devemos primeiramente 
conhecer um dos mecanismos de sincronização desses 
ritmos por ciclos ambientais diários: o arrastamento. 
Alguns ciclos ambientais ajustam o oscilador que 
gera o ritmo, levando-o a oscilar com o mesmo período 
do ciclo. Esse processo é conhecido como arrastamento 
(Figura 2A) e o ciclo ambiental que arrasta o relógio é cha-
mado Zeitgeber (do alemão: Zeit=tempo, Geber=doador) 
(Aschoff, 1960). Para a maior parte dos seres vivos, o 
principal Zeitgeber dos ritmos circadianos é o ciclo diário 
A
C
B
D
Figura 2. Diferenças entre arrastamento e mascaramento. A – No arras-
tamento o ciclo ambiental (Zeitgeber) ajusta o oscilador circadiano, que 
passa a oscilar com o mesmo período do ciclo, assim como o ritmo ge-
rado por ele. B – No mascaramento o ciclo ambiental atua diretamente 
no ritmo observado, sem alterar o período do oscilador. C e D – Re-
presentações gráficas do protocolo descrito no texto. Cada gráfico está 
representado em duplicata, ou seja, em escala de 48h. Nesses gráficos 
hipotéticos, cada linha representa um dia e as barras pretas indicam os 
momentos de atividade locomotora de um animal. Supondo que a vari-
ável ambiental hipotética testada seja a intensidade luminosa, o fundo 
cinza do gráfico indica escuro e o branco indica claro. Inicialmente a 
variável é mantida constante e em seguida são introduzidas variações cí-
clicas. Ao final, a condição constante é retomada. Em ambos os gráficos, 
o período em condições constantes é menor de 24 horas e quando o ciclo 
de claro/escuro é introduzido a atividade se restringe à fase de escuro. 
C – Quando a condição constante é restabelecida, a fase de atividade é a 
mesma de quando havia o ciclo ambiental, e não aquele que se espera-
ria caso o oscilador continuasse oscilando com seu período endógeno (a 
fase esperada nesse caso está indicada pela linha pontilhada), indicando 
houve arrastamento. D – Após a retirada do ciclo ambiental a fase voltou 
a ser aquela esperada caso o período do oscilador não tenha sido alterada 
(linha pontilhada), indicando que houve mascaramento. 
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de claro/escuro, o qual também é o mais bem estudado 
(Moore-Ede e col., 1984). 
O teste para saber se um ciclo ambiental é um Zei-
tgeber deve ser feito sob condições em que todas as vari-
áveis ambientais são controladas. Um protocolo clássico, 
esquematizado nas figuras 2C e 2D, é o seguinte: deixa-
-se o organismo em condições absolutamente constantes 
das variáveis ambientais para que o ritmo se expresse em 
livre-curso, ou seja, com um período diferente de 24 ho-
ras. Introduz-se então variação diária apenas da variável 
ambiental a ser testada, enquanto as outras são mantidas 
constantes. Se o ciclo for um Zeitgeber espera-se que o 
ritmo passe a se expressar com o mesmo período do ci-
clo. Essa evidência isolada, no entanto, não é suficiente 
para provar que o ciclo está arrastando o oscilador e não 
modulando diretamente a expressão final do ritmo, sem 
alterar o passo do relógio (efeito conhecido como mas-
caramento). Para saber se a sincronização ocorre de fato 
por arrastamento, é preciso retornar à condição constante. 
Caso a fase do ritmo seja a mesma de quando estava sin-
cronizado, consistindo em um sinal de que o relógio esta-
va no mesmo passo do ciclo ambiental, consideramos que 
houve arrastamento (Figura 2C). Se a fase for aquela que 
se esperaria caso o ciclo nunca tivesse sido introduzido é 
indício de que, apesar da expressão do ritmo ter sido mo-
dulada, o relógio circadiano continuou oscilando no seu 
próprio passo. Como esse estímulo não afeta o oscilador, 
os efeitos cessam assim que o estímulo é retirado (Figura 
2D) (Aschoff, 1960). 
Os ciclos de temperatura são os mais estudados den-
tre os ciclos não fóticos. O primeiro relato de arrastamen-
to por ciclo de temperatura foi feito por Stern e Bünning 
em 1929, com o ritmo de movimento foliar do feijão Pha-
seolus multiflorus (citado em Sweeney e Hastings, 1960). A 
partir de então, foi testado em diversas espécies. O gênero 
de invertebrados mais estudado quanto a essa questão é 
o das moscas Drosophila. Zimmerman e colaboradores 
(1968), por exemplo, demonstraram que o oscilador que 
gera o ritmo de eclosão de D. pseudobscura é arrastado por 
ciclos de temperatura (12 horas a 28oC e 12 horas a 20oC). 
Dentre os vertebrados ectotérmicos, os mais estuda-
dos foram os lagartos. Em alguns, ciclos de temperatura 
de apenas 1,6oC de amplitude arrastam o oscilador circa-
diano (Hoffmann, 1968). Em outros, são Zeitgebers mais 
fortes que o ciclo de claro/escuro (Evans, 1966).
Já os trabalhos com vertebrados endotérmicos fo-
ram realizados principalmente com mamíferos. Nesses 
estudos, muitas vezes o ciclo diário de temperatura arrasta 
o oscilador de apenas alguns indivíduos dentro de uma 
mesma espécie, ao contrário do que acontece com o ci-
clo de claro/escuro, que na maioria das vezes é Zeitgeber 
para todos os indivíduos (Rensing e Ruoff, 2002; Refinetti, 
2010). 
Hipóteses sobre mecanismos do arrastamento 
por ciclos de temperatura
 Ao contrário do arrastamento fótico, sobre o 
qual houve muito progresso em relação à compreensão de 
seus mecanismos e bases anatômicas e moleculares, pouco 
se sabe sobre as vias que propiciam o arrastamento por 
ciclos de temperatura. Trabalhos relacionados ao oscila-
dor que é arrastado por esses ciclos são escassos, mas em 
algumas espécies, como o grilo Teleogryllus commodus e 
a barata Leucophaea maderae, há evidências da existên-
cia de um oscilador circadiano anatomicamente distinto 
daquele que é arrastado pelo ciclo de claro/escuro (Page, 
1985; Rence e Loher, 1975). Trabalhos com Drosophila 
melanogaster indicam que grupos diferentes de neurônios 
do relógio circadiano estão envolvidos nos arrastamentos 
fótico e por ciclo de temperatura (Miyasako e col., 2007).  
Em outros organismos, descobriram-se algumas si-
milaridades entre esses dois tipos de arrastamento. Estu-
dos com o fungo Neurospora mostram que a concentração 
de uma proteína envolvida no arrastamento fótico tam-
bém se eleva com a administração de um estímulo térmi-
co, sugerindo que o oscilador responde de forma seme-
lhante (mas não idêntica) a estímulos fóticos e térmicos 
(Liu e col., 1998).
Para que o oscilador seja sincronizado por variações 
de temperatura ambiental é necessário que as informa-
ções temporais do ciclo de temperatura sejam recebidas 
por ele. Em alguns organismos, a temperatura pode ter 
efeito direto sobre o oscilador, ou seja, não são necessárias 
estruturas específicas para o processamento e transmissão 
da informação ambiental (Page, 1985). Entretanto, mesmo 
em organismos cuja temperatura corporal varia de acordo 
com a ambiental, podem existir estruturas que processam 
a informação temporal do ciclo de temperatura ambiental 
e uma via que a transmite para o oscilador. Aparentemen-
te esse é o caso em Drosophila melanogaster, na qual foi 
demonstrado que mecanoceptores periféricos, presentes 
em locais como pernas e asas, estão envolvidos no arrasta-
mento por ciclos de temperatura (Sehadova e col., 2009).   
 Em mamíferos, termorreceptores da pele são 
bem conhecidos, mas não se sabe se existem projeções 
ao oscilador. Refinetti (2010) sugere que essas projeções 
podem não ser necessárias e que o arrastamento poderia 
ocorrer mesmo que a informação sobre temperatura am-
biental não seja transmitida diretamente para o oscilador. 
Umas das hipóteses do autor é que a temperatura poderia 
modular o nível de atividade locomotora do animal e o si-
nal para o arrastamento seria justamente essa mudança na 
atividade. Essa ideia está baseada no conhecimento de que 
os níveis de atividade podem exercer retroalimentação no 
passo do oscilador circadiano (Reebs e Mrosovsky, 1989). 
Outra alternativa seria a modulação, pela temperatura, 
da ingestão de alimentos, que resultaria em arrastamento 
pelo ciclo de alimentação (Mistlberger, 1994). 
    
Outra forma de sincronização por ciclos de tem-
peratura: mascaramento
Como dito anteriormente, um estímulo ambiental tam-
bém pode, por mascaramento, apenas modular a expres-
são final do ritmo diário sem alterar o passo do relógio 
circadiano (Figura 2B). Como esse estímulo não age no 
relógio, os efeitos do mascaramento cessam assim que o 
estímulo é retirado (Figura 2D). Enquanto o arrastamen-
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to garante a rigidez necessária para a função de relógio 
(Pittendrigh e Daan, 1976), o mascaramento permite uma 
resposta imediata, por exemplo, a mudanças ambientais 
imprevisíveis. É uma propriedade importante do sistema 
temporal, pois confere plasticidade à expressão rítmica e 
ajuste fino da sincronização (Page, 1989).
Há diversos registros de mascaramento por ciclos 
de temperatura. O esquilo voador Glaucomys volans, por 
exemplo, quando submetido a ciclos de temperatura di-
minui a atividade locomotora na fase quente. No entan-
to, quando a temperatura volta a ser constante, a fase do 
ritmo passa a ser a mesma de quando o animal estava em 
livre curso (como na figura 2D), indicando que não houve 
arrastamento, mas sim mascaramento pelo ciclo de tem-
peratura (De Coursey, 1960). O mesmo acontece com ca-
mundongos expostos a ciclos de temperatura, nos quais 
há diminuição da atividade na fase quente, mesmo nos 
indivíduos que não apresentaram arrastamento (Refinetti, 
2010). 
 Esse tipo de mascaramento pode ser de grande 
relevância para o organismo, permitindo que certos pro-
cessos fisiológicos ou comportamentais ocorram em uma 
fase na qual a temperatura é mais adequada ou deixem de 
ocorrer quando a temperatura não é permissiva (Rezende 
e col., 2003), mesmo se contrapondo à fase determinada 
pelo oscilador circadiano. 
Modulação pela temperatura de ritmos sincro-
nizados pelo ciclo de claro-escuro 
A temperatura ambiental também pode modular ritmos 
sincronizados pelo ciclo de claro-escuro. Em alguns casos, 
variações na temperatura mudam as relações de fase entre 
o ritmo circadiano e o ciclo de claro-escuro. Em outros, há 
modulação da amplitude do ritmo. As bases desses efeitos 
ainda não estão elucidadas, mas é importante destacar o 
valor que eles têm ao conferir, assim como nos casos de 
mascaramento citados anteriormente, plasticidade à ex-
pressão rítmica.  
Tokura e Oishi (1985) investigaram a modulação do 
ciclo diário de temperatura no ritmo de atividade-repouso 
de hamsters (Phodopus sungorus). Em um primeiro expe-
rimento, verificou-se que oscilador desses animais não é 
arrastado pelo ciclo de temperatura utilizado (12 horas a 
10oC e 12 horas a 25oC). Em seguida, o ciclo de tempera-
tura foi aplicado em conjunto com o ciclo de claro-escuro. 
Quando os dois ciclos são aplicados em conjunto, o ritmo 
de atividade se expressa com período de 24 horas, indi-
cando que houve sincronização. Com a retirada do ciclo 
de temperatura, o ritmo continua sincronizado. No en-
tanto, há uma drástica diminuição nos níveis de atividade, 
além de um atraso de fase, ou seja, a atividade se inicia 
mais tarde do que quando o animal está exposto ao ciclo 
de temperatura.  
Outro exemplo do efeito da temperatura na relação 
de fase entre o ritmo de atividade e o ciclo de claro/es-
curo é encontrado na serpente Thamnophis radix. Em la-
boratório, quando seu ritmo de atividade locomotora está 
sincronizado com o ciclo de claro/escuro e a temperatura 
é mantida constante a 15oC ou 20oC, o pico da atividade 
ocorre no meio da fase de claro. Por outro lado, sob tem-
peratura de 26oC torna-se crepuscular, ou seja, apresenta 
um pico de atividade no início e outro no fim da fase de 
claro. A 30oC ou 35oC, o pico ocorre no início da fase de 
claro e há uma quantidade significante de atividade no es-
curo. Essa modificação da relação de fase em diferentes 
temperaturas (que ocorre a temperaturas constantes, di-
ferentemente do arrastamento por ciclos de temperatura) 
pode ser vantajosa para o animal, no campo, pois a ativi-
dade se concentraria na fase mais propícia, dependendo 
se o dia fosse mais quente ou mais frio (Heckrotte, 1975). 
Considerações finais
Nesta revisão vimos que a compensação do período in-
trínseco à temperatura garante que o oscilador circadiano 
seja um temporizador confiável para o organismo, mes-
mo frente às variações de temperatura ambiental. Essa 
compensação, porém, não implica que o oscilador seja 
insensível a variações de temperatura, como é evidencia-
do pelos casos em que há arrastamento por ciclos diários 
de temperatura. Por fim, vimos que respostas diretas dos 
ritmos circadianos a estímulos de temperatura, seja na 
sincronização por mascaramento ou na modulação de rit-
mos arrastados pelo ciclo de claro-escuro, conferem plas-
ticidade à expressão rítmica, o que pode ser crucial para a 
sobrevivência de um organismo em um ambiente onde a 
temperatura nunca é constante. 
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